












主として拡散増殖モデルを用いて説明されてきた（Okubo, 1980; Andow et al., 1990; Shegesada and Kawasaki, 
1997）。初期の理論的研究のほとんどは均質な環境での研究であったが、生物の生息域の分断化が生物の存続に大
きな影響が出ていることから、人為的に作り出された不均質環境に関心が向けられるようになっていった（Soule 
and Wilcox, 1980; Lande, 1987; Gilpin and Hanski, 1991; Nee and May, 1992; Kubo et al., 1996; Tilman and 






（Kinezaki et al., 2003）。 さらに、帯状分断環境に島状環境、格子状コリドー環境を加えて３種類の特殊なタイ
プの 2次元周期的分断環境における侵入速度や拡散パターンの研究から周期的分断化の影響の研究がおこなわれて























チの幅を  、拡散係数を  、増殖率を  とし、また、不適パッチの幅を  、拡散係数を  、増殖率を  とする。好適
パッチと不適パッチの幅の和（周期）を L とする。すなわち、L =   +   とする。これを Fisher 方程式に代入す
ると、パッチモデルは次のように表せる。





     
 
  
                  (2)
初期条件：             
好適パッチ：                          
  
 




不適パッチ：                          
  
 




             .






パラメタ値：                               
図３では、時刻 、    、      における個体密度分布のグラフを表しているが、パッチの空間周期 L ずつ平行
移動させると完全に重ね合わせることができる。これを周期的進行波（Traveling Periodic Wave)と呼ぶ（Shigesada et 
al., 1986）。
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ここで、      は拡散係数、  は内的自然増加率（一般的に増殖率をさす。以後、増殖率とよぶことにする。）、
 (> 0)は種内競争係数である。第１項はランダム拡散を表し、第２項はロジスティック増殖を表している。環境収
容量は r である。
この式を初期条件                (   は初期侵入個体数、    はデルタ関数）のもとに数値的に解くと、図
１のように侵入生物が増殖と拡散を繰り返しながら空間内を拡がっていく様子が求められる。
図１ Fisher の拡散増殖方程式の解の例（パラメタ値：            .）
一次元のこの Fisher モデルにおいて、侵入生物は侵入点から左右対称に拡がり、各地点では、密度が環境収容量
に達するまで増加し続け、侵入の先端部分の密度分布は一定の形を保ちながら一定速度で拡がっていく。このよう
な解を進行波という。ここで、進行波の先端を、個体密度がある微小値    に達したときの位置と定義する。つまり
図１において時刻              での進行波の先端は   
     
     
  である。
また、図２は原点からこの進行波の先端までの距離（以後、伝播距離と呼ぶ。）の時間変化を表したグラフであ
り、侵入初期の過渡的状態を過ぎると（図２の場合、およそ t = 1~2 あたりから）グラフは直線に漸近していく。
進行波の伝播速度は直線の勾配で与えられ、その値は   の値にかかわらず 2   であることが数学的に証明されて
いる（Bramson, 1973; Fife, 1979）。
図２ 伝播距離の時間変化
縦軸は原点（侵入点）からの分布の先端までの距離  、横軸は侵入が始まってからの時間  を表す。
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境とし、好適パッチの幅を  、不適パッチの幅を   とする。増殖率を考えるにあたって、好適パッチと不適パッチ
の増殖率の単純平均値を基準値  とし、  からの変化幅   (  )を加減することによって、好適パッチと不適パッ
チの増殖率を決めることにした。なお、変化幅のことを振幅と呼ぶことにする。すると、好適パッチの増殖率は
     、不適パッチの増殖率は      となる。このようなモデルを考えることによって、パッチ環境全体とし
ての増殖率の大小を  で表し、好適パッチと不適パッチの増殖率の差を   と表現できることになる。拡散係数に
ついても同様に、好適パッチと不適パッチの拡散係数の単純平均値を基準値  とし、  からの振幅   を加減する
ことによって、好適パッチと不適パッチの拡散係数を決めることにした（図５）。つまり、好適パッチの拡散係数は
     、不適パッチの拡散係数は       とする。このとき、生物によっては不適環境で素早く移動して不適パ
ッチを逃れるものもあれば、不適環境に入り込むことで移動困難になるものもあるために、  は負の値も取り得る。
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             .
以上のことから、本研究においては 6 つの変数、つまり、増殖率の基準値   、増殖率の振幅   、拡散係数の基




波の速度公式は Shigesada らによって次のように求められている(Shigesada et al., 1986)。
                                    
  
   
    
   
 
         
                    
where                                  . (3)
ここで、c は分布の先端における速度で、  は先端の形を与えるパラメタであり、(3)式は、c と s の関係を表す式と
なっている。この関係式を dispersion relation と呼ぶ。
  を s の関数    とすると、    は下に凸な連続関数となり、その最小値（極小値）が周期的進行波の伝播速度と
なる(Shigesada et al., 1986; Kinezaki et al., 2003(2 次元); Weinberger, 2002; Berestycki et al., 2005a,2005b)。つ
まり、周期的進行波の伝播速度は以下のように表せる。
周期的進行波の伝播速度：          (4)
図４は、好適パッチの幅   および不適パッチの幅   がそれぞれ 1 であり、好適パッチにおける増殖率     、拡
散係数     、不適パッチにおける増殖率     、拡散係数     における dispersion relation の例である。この
場合は、         において                となり、伝播速度は 2.05737 と求められる。
図４ dispersion relation の例
 を の関数として    を求めると、このような下に凸な連続関数となる。その最小値が周期的進行波の伝
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チの幅   をそれぞれ 1 に固定した上で、パッチの増殖率の基準値    とパッチの振幅    をある値に固定して拡散
係数を変化させることによって伝播速度がどのように変化するのかを計算して求めた。
まずは、好適パッチと不適パッチで増殖率は異なるものの拡散係数は変化しない場合、つまり拡散係数が均一の
場合（     ）を考え、拡散係数の大小による伝播速度への影響を調べた。その結果が図６である。
図６ 拡散係数の基準値  と伝播速度 c の関係
共通パラメタ値：     ,        .
図 6 は、横軸が拡散係数の基準値  、縦軸は伝播速度 c である。増殖率の基準値   と振幅を固定して  と伝播
速度との関係を表している。増殖率の基準値   が 1 の時、0 の時、－1 の時でグラフの形が大きく異なった結果が
得られた。   が 1 の場合は単調増加のグラフとなり、その振幅が 0、1、2 と少々変化しても伝播速度は増殖率の
振幅には大きな影響を受けず、グラフの形や速度もあまり変化していない。ただし、この図６の他にも振幅をさら
に大にして調べたところ、  =4, 6, 8 という具合に増加させるごとに伝播速度の増加幅が大きくなった。
   が 0 の場合、つまり、好適パッチと不適パッチの増殖率の基準値が 0 であっても、振幅があることによって、
伝播速度が 0より大きくなり侵入可能となっていることがわかる。このとき、振幅   が 1や 2 になることによって、
伝播速度に差が比較的大きく出ており、拡散係数   がある値以上になると、グラフはフラットになり、拡散係数
が増加しても伝播速度に大きな変化は見られない。つまり、拡散係数の大きさはあまり伝播速度に影響していない
ように見える。






図７、８は拡散係数の振幅と伝播速度の関係を表すグラフである。図７は、増殖率が 1 および 0 の場合、図８は増
殖率が－1 の場合の計算結果である。
図７の(a),(b)の各グラフの横軸は拡散係数の振幅   、縦軸は伝播速度 c である。グラフ(a)は増殖率の基準値
     における拡散係数の振幅   と伝播速度 c の関係を表す。拡散係数の基準値    のときには、拡散係数の





に、近似解の公式が得られている。そこで、(3)式の dispersion relation を今回のモデルに利用する。つまり、
                                   と変数を置き換えて次の(6)式を利用する。
                                     
       
   
         
   
 
                   
                    
where                                                  . (6)
式(6)に 6 つの変数、増殖率の基準値   、増殖率の振幅   、拡散係数の基準値  、拡散係数の振幅   、好適パ
ッチの幅   、不適パッチの幅   に各値を代入し、科学技術計算ソフトウェア Mathematica により適宜 dispersion 
relation のグラフを描き、s と c の関係を調べながら、Mathematica の FindMinimum 関数により極小値を求めてい
く。このとき、最終的に絶滅するような条件である場合には、dispersal relation のような下に凸となる連続関数の






本研究のモデルはシンプルではあるが、好適パッチの幅   、不適パッチの幅  、増殖率の基準値  、増殖率の振







4.1 拡散係数の大小が伝播速度に与える影響について（拡散係数の振幅が 0 の場合）
本研究におけるパッチモデルでは、増殖率や拡散係数、パッチ幅という大きく３種類の変動要素を持ち、それぞ
れの要素においても、増殖率の場合には、好適パッチと不適パッチの増殖率の基準値   と、その基準値からの変動
幅（増殖率の振幅）  の２つの変数を持つ。また、拡散係数についても同様に、基準値  と振幅   の２つの変数を
持つ。さらに、好適パッチ幅   と不適パッチ幅   の２つの変数をもつ。
そこで、本研究では、まず、拡散係数の大きさが伝播速度に与える影響を調べた。好適パッチの幅    と不適パッ
空間の分断化が侵入生物の伝播に与える影響 59
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本研究におけるパッチモデルでは、増殖率や拡散係数、パッチ幅という大きく３種類の変動要素を持ち、それぞ
れの要素においても、増殖率の場合には、好適パッチと不適パッチの増殖率の基準値   と、その基準値からの変動
幅（増殖率の振幅）  の２つの変数を持つ。また、拡散係数についても同様に、基準値  と振幅   の２つの変数を
持つ。さらに、好適パッチ幅   と不適パッチ幅   の２つの変数をもつ。
そこで、本研究では、まず、拡散係数の大きさが伝播速度に与える影響を調べた。好適パッチの幅    と不適パッ
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は伝播速度にはあまり変化は見られないが、    が   に近づくと急速に伝播速度を落としていることが分かる。つ




図８ 拡散係数の振幅    と伝播速度 c の関係（増殖率の基準値       の場合）
拡散係数の基準値    、増殖率の基準値      。好適パッチ幅     、不適パッチ幅     。
4.3 不適パッチ幅    が伝播速度 c に与える影響
次に、不適パッチ幅が伝播速度に与える影響について調べた結果を示す。
図９、図 10 の各グラフは、横軸が不適パッチの幅   、縦軸が伝播速度   であり、不適パッチ幅を変化させた場
合の伝播速度に与える影響について表している。
図９ 不適パッチ幅   と伝播速度   の関係（増殖率の基準値が正の場合）
共通のパラメタ値：増殖率の基準値     , 拡散係数の基準値     、好適パッチの幅     。
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させて伝播速度 c を計算した。それぞれの場合において増殖率の振幅   = 0、1、2 についての速度は、    では
     で 2 程度の速度であり、    を増加させても上に凸な単調減少のグラフを描き、     で速度は 0 に落ちる、
      の場合には拡散係数が大きくなると、伝播速度も増えて、同様の形のグラフを描いている。つまり、拡散
係数の基準値が上がれば伝播速度は上がり、拡散係数の基準値が同じであっても振幅が増大すると伝播速度は下が





図７ 拡散係数の振幅    と伝播速度 c の関係（増殖率の基準値が 1、0 場合）
(a)のグラフは増殖率の基準値     の場合、(b)のグラフは    の場合。共通のパラメタ値：       .
図７の(b)のグラフは、増殖率の基準値     の場合における拡散係数   と の関係を表す。増殖率の振幅  が 1
や 2 のときには、         のいずれにしても、    あたりからほぼ同じ値をとり、振幅   が   にある程度
近い値になると伝播速度は減少していき、直近で 0 に落ちるという形をとっている。つまり、不適パッチでの拡散
係数が 0 に近づいているときには、伝播速度 c がほぼ 0 となり、侵入不可能となることが分かる。この結果と図６
の      のときのグラフで得られた結果を合わせると、パッチ状環境において     のときには、拡散係数が伝
播速度に大きく影響を与える条件は、拡散係数の基準値   が 0 に近い場合、または拡散係数の振幅    が基準値   
に近い場合ということになり、それはつまり、拡散係数の値が 0 に近い場合に、伝播速度を大きく下げる影響があ
るといえる。
次に増殖率の基準値が負の場合について、図８の      の場合のグラフをもとにして検討する。
図８のグラフは増殖率の基準値      の場合における拡散係数の振幅    と伝播速度 c の関係を表す。増殖率
の基準値が負であるために、増殖率の振幅    が 0 の場合、つまり均一の場合には、当然のことながら侵入不可能で
ある。ところが、増殖率にある程度以上の振幅があると、侵入可能となる。グラフより、    のときには、好適
パッチの増殖率   ＝ 、不適パッチの増殖率       であり、拡散係数の振幅が 2.35 付近以上から伝播速度が 0 以
上となり、上に凸の線を描き、    が 3（   の値）に近づくと急に 0 に落ちる。    の場合にも、侵入が可能と
なる    の値は 0.7 程度と小さくなるものの、    のグラフと同様の形のグラフを描いている。     ぐらいにな
ると、拡散係数の振幅が 0 であっても侵入可能であり、伝播速度も 2.7 程度もあり、    が   に近い値になるまで
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(a)のグラフは増殖率の基準値     の場合、(b)のグラフは    の場合。共通のパラメタ値：       .
図７の(b)のグラフは、増殖率の基準値     の場合における拡散係数   と の関係を表す。増殖率の振幅  が 1
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近い値になると伝播速度は減少していき、直近で 0 に落ちるという形をとっている。つまり、不適パッチでの拡散
係数が 0 に近づいているときには、伝播速度 c がほぼ 0 となり、侵入不可能となることが分かる。この結果と図６
の      のときのグラフで得られた結果を合わせると、パッチ状環境において     のときには、拡散係数が伝
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次に増殖率の基準値が負の場合について、図８の      の場合のグラフをもとにして検討する。
図８のグラフは増殖率の基準値      の場合における拡散係数の振幅    と伝播速度 c の関係を表す。増殖率
の基準値が負であるために、増殖率の振幅    が 0 の場合、つまり均一の場合には、当然のことながら侵入不可能で
ある。ところが、増殖率にある程度以上の振幅があると、侵入可能となる。グラフより、    のときには、好適
パッチの増殖率   ＝ 、不適パッチの増殖率       であり、拡散係数の振幅が 2.35 付近以上から伝播速度が 0 以
上となり、上に凸の線を描き、    が 3（   の値）に近づくと急に 0 に落ちる。    の場合にも、侵入が可能と
なる    の値は 0.7 程度と小さくなるものの、    のグラフと同様の形のグラフを描いている。     ぐらいにな
ると、拡散係数の振幅が 0 であっても侵入可能であり、伝播速度も 2.7 程度もあり、    が   に近い値になるまで
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調べた。また、モデルの定義においては     としていたが、このグラフでは負の値についても調べた。負の値を
とるということは、好適パッチと不適パッチが入れ替わることを意味し、これはつまり、拡散係数の振幅が負にな




共通のパラメタ値：       。   が負の場合は、増殖率と拡散係数の位相が逆転している場合を表す。
つまり、好適パッチの拡散係数よりも不適パッチの拡散係数の方が大きい場合を表す。
図１１によると、(a)や(b)のグラフのように      のときには、増殖率の振幅を大きくすると概ね伝播速度をあ
げる方向にはたらくが、伝播速度が最小となるのは、   が 1 あたりとなっていることが分かる。また、グラフの形
は   が 0 以上と 0 以下では対称ではなく、増殖率の振幅の絶対値が同じであれば振幅が負の値をとっているときの
方が伝播速度は大きい、つまり増殖率と拡散係数の位相が逆の方が伝播速度が速いことを表している。また、図７
(a)のグラフからも言えたように、拡散係数の振幅が大きいと伝播速度を減少させる方にはたらくことが分かる。(c)
のグラフのように      の場合には、増殖率の振幅が 0 のときには、当然のことながら伝播速度は 0 になる。ま
た、増殖率の振幅が大きいほど伝播速度はあがる。拡散係数の振幅に関しては、振幅が大きくなると伝播速度を減






図１０ 不適パッチ幅   と伝播速度   の関係（増殖率の基準値が 0 または負の場合）
共通のパラメタ値：拡散係数の基準値    、好適パッチの幅     。
このとき、拡散係数の基準値    、好適パッチ幅     に固定して、増殖率の基準値や振幅、および拡散係
数の振幅を変えて   と  の関係を表したものである。図９では、     の場合、図 10 では        の場合につ
いて表している。
図９では、     に固定して、(a)では、増殖率の振幅      つまり増殖率は１に固定した場合、(b)では      の
場合、(c)では     の場合、(d)では     の場合を表している。(a)~(d)のグラフでは、それぞれの増殖率の下で拡
散係数の振幅    1､2､2.5 の場合についてグラフ化して    の影響も調べている。図９全体から共通して言えるこ
とは、   が増加することによって伝播速度   は単調減少しているということである。均一環境での伝播速度は    
であることから、(a)の環境から不適環境の振幅を 0 にした場合には、増殖率    、拡散係数    になることか
ら伝播速度は        となるが、(a)のグラフにおいては、拡散係数の振幅による伝播速度の増加に働いているの
は、       の間だけであり、   がそれ以上になると伝播速度を下げる影響が大きく出てくる。この傾向は、増殖
率の振幅が増すと、   が十分に小さい範囲では伝播速度を増加させる影響が強くなり、   が増加するにつれて伝播
速度は急速に減少している。このとき、グラフ(d)に見られるように   が十分に長くなると、振幅が小さいほど急速
に伝播速度を落としている。この特徴は、図１０のように、    または－1 のときに強く表れている。
4.4 増殖率の振幅   や拡散係数の振幅    が伝播速度に与える影響について
最後に増殖率の振幅や拡散係数の振幅が伝播速度に与える影響について調べた。図１１は、横軸に増殖率の振幅  、
縦軸に伝播速度 c をとり、(a)～(d)のグラフにおいて、増幅率の基準値    や拡散係数の基準値   の値の組み合わ
せを変えて伝播速度を求めた。特に、拡散係数の基準値については単調であるために、     を代表値としてとり、
増殖率の基準値については正、0、負におけるグラフの違いがよく出ていたために、         の場合について
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と伝播速度は小さくなるが、上記（１）のように増殖率が 0 以下のときに振幅を持たせて伝播速度が 0 より大
となっている場合には、拡散係数の基準値   がある程度以上になると伝播速度を上げる効果が出なくなった
り、伝播速度を下げたりするはたらきをする場合がある。
（３）拡散係数の振幅  は増殖率の基準値     の場合には伝播速度に与える影響は少ないが、    の場合には
  が適度に小さいときに伝播速度を上げる影響が強く出てくる。また、  が大きい時、つまり  に近い時には、
不適パッチで拡散係数そのものが 0 に近い状態となり、伝播速度を大きく下げる要因となる。
（４）上記の（３）の場合に  が   に非常に近い時に伝播速度を大きく下げる要因となっているにも関わらず、
不適パッチの幅    が非常に長くなっても伝播速度が 0 に落ちることがない場合がある。
（５）増殖率の振幅と拡散係数の振幅とが逆位相になると、伝播速度は全体的に速くなる。
以上の特徴の中でも（２）～（４）については、興味深い結果である。また、（１）および（５）については、正





計算して分析をおこなうことにより、5.1 節で述べたような 5 つの特徴を見つけることができた。そこで、それら
の生物学的意味について考察を加えることにする。
まず、5.1 節の（１）については、増殖率の基準値    が負であっても、増殖率の振幅   が十分に大きい場合には
好適パッチでの増殖率            で個体数を十分に増加させることができ、不適パッチでの増殖率




5.2 節の（２）については、拡散係数   がある程度以上ある場合に伝播速度を下げてしまうことがあるという現
象については、拡散係数値が高いことは、伝播速度を上げるという効果はあるが、たとえば好適パッチの増殖率





5.2 節の（３）については、    の場合には  が適度に小さいときに伝播速度を上げる影響が強く出てくると
いう特徴は、予想できなかった現象であり興味深いものである。しかし、（２）の現象と合わせて考えると理解で
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